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Вплив зімкненості крон дерев і покриття трав’янистих рослин  
на структуру підстилкової мезофауни широколистяних лісів  
степової зони України  
В.В. Бригадиренко9 
Дніпропетровський національний університет імені Олеся Гончара, Дніпропетровськ, Україна  
Здійснено аналіз підстилкової мезофауни широколистяних лісів на території Дніпропетровської, Запорізької, Миколаївської, 
Донецької областей України у 339 природних лісових екосистемах у 2001–2014 рр. Зімкненість крон дерев достовірно не впливає 
на чисельність підстилкової мезофауни та кількість видів безхребетних у підстилці. Індекси різноманіття Шеннона та Пілоу мають 
тенденцію до підвищення у градієнті зімкненості крон дерев (від менше 50% до 90–100%). Відносна чисельність сапрофагів і зоо-
фагів мінімальна (медіана 18% та 3%) у лісових екосистемах із розрідженим наметом, має тенденцію до зростання у лісах із зім-
кненим деревостаном (40% та 18%). Відносна чисельність поліфагів у мезофауні, навпаки, в таких умовах зменшується з 82% до 
27%. Кількість видів кожної трофічної групи достовірно не змінюється у градієнті зімкненості крон дерев у широколистяних лісах 
степової зони. В умовах 70–79% зімкненості крон дерев розмірна структура підстилкової мезофауни наближається до 
оптимальної. Відносна чисельність мурах у підстилковій мезофауні максимальна (73%) у розріджених деревостанах (менше 49%), 
відносна частка Isopoda максимальна (медіана 40%) також в умовах розрідженого деревного намету (50–59%). У зімкнених дере-
востанах таксономічна структура на рівні рядів і родин стає більш вирівняною, у ній зникають домінанти, з відносною 
чисельністю понад 15%. Відносна чисельність більшості домінантних родин і рядів у градієнті зімкненості крон дерев достовірно 
не змінюється. Вплив покриття трав’яного ярусу менший, ніж деревного ярусу. Чисельність мезофауни підстилки широколистя-
них лісів максимальна у двох крайніх варіантах розвитку трав’яного ярусу: фрагментарний трав’яний ярус (покриття менше 15%) 
та щільний травостій (покритя 90–100%). Мінімальна чисельність підстилкової мезофауни реєструється в умовах середнього по-
криття трав’яними рослинами (45–59%). Кількість видів, індекси різноманіття Шеннона та Пілоу достовірно не змінюються у 
градієнті покриття ґрунту трав’яними рослинами у широколистяних степових лісах. Кількість видів фітофагів зростає в лісових 
екосистемах із середніми значеннями покриття трав’янистих рослин, а сапрофагів, зоофагів і поліфагів достовірно не змінюється. 
Структура домінування підстилкової мезофауни найбільшою мірою трансформована у крайніх варіантах розвитку трав’яного 
ярусу: за фрагментарного трав’яного покриву (менше 15%) та суцільного розвитку трав’яного ярусу (90–100%). Медіана кількості 
видів турунів максимальна для 15–29% покриття трав’яного ярусу. Відносна чисельність Carabidae у проаналізованих градаціях 
покриття трав’яної рослинності достовірно не змінюється. Медіана відносної чисельності Formicidae максимальна в умовах 60–
74% покриття трав’яної рослинності, Isopoda – за 15–59% покриття трав’яного ярусу.  
Ключові слова: різноманіття; трофічна структура; розмірна структура; структура домінування; лісові екосистеми  
Influence of tree crown density and density of the herbaceous layer  
on the structure of litter macrofauna of the deciduous forests  
of Ukraine steppe zone  
V.V. Brygadyrenko 
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The count of litter macrofauna was carried out in 339 natural deciduous forest sites in Dnipropetrovsk, Zaporizhzhya, Nikolaev and Do-
netsk regions of Ukraine in 2001–2014. It was shown that tree crown density did not significantly influence the abundance of litter macro-
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fauna and the abundance of litter invertebrates. The Shannon and Pielou diversity indexes have a tendency to raise the gradient of tree crown 
density (from 50% to 90–100%). The relative abundance of saprophages and zoophages reached its minimum (median was 18% and 3%, 
respectively) in forest sites with sparse crown cover, and, at the level of tendency, was higher in dense forests with a closed crown (median 
was 40% and 18%, respectively). The relative abundance of polyphages, on the contrary, was lower in these conditions (82% in sparse and 
27% in closed crown cover). The number of species in each trophic group did not significantly change in relation to tree crown density. 
At sites with 70–79% tree crown density the size structure of the litter macrofauna was close to its optimal condition. The relative abundance 
of ants reached its maximum (median 73%) in sparsely timbered sites (up to 50% tree crown density), the relative share of Isopoda reached 
its maximum (median 40%) at sites with average crown density (50–59%). At densely wooded sites the taxonomic structure at the level of 
order and family was more or less level, without clearly dominant groups, each order and family occupying about 15% of the total number of 
macrofauna. The relative abundance of the majority of orders and families did not significantly vary in response to different levels of tree 
crown density. The influence of herbaceous layer cover on macrofauna was in general less than that of tree crown density. The abundance of 
litter macrofauna in deciduous forests reached its maximum at sites with the two extreme variants of herbaceous layer cover: sparse herba-
ceous cover (up to 15%) and dense herbaceous cover (over 90%). The minimal abundance of litter macrofauna was observed at sites with 
average herbaceous layer density (45–59%). The number of species and the Shannon and Pielou diversity indexes did not vary significantly 
in relation to changes in herbaceous layer density in deciduous forests of the steppe zone of Ukraine. The number of phtyophage species was 
higher at sites with average values for herbaceous layer density, while the number of saprophage, zoophage and polyphage species did not 
significantly change. The dominance structure of litter macrofauna was maximally transformed at sites with the extreme variants of herba-
ceous layer cover: sparse herbaceous cover (up to 15%) and dense herbaceous cover (over 90%). The median number of ground beetle spe-
cies reached its maximum at sites with 15–29% herbaceous layer cover. The median of the relative abundance of ground beetles did not 
significantly change relative to the extent of herbaceous layer cover. The median of the relative abundance of Formicidae reached its maxi-
mum at sites with 60–74% herbaceous layer cover and for Isopoda this maximum was reached at sites with 15–59% herbaceous layer cover.  
Keywords: diversity; trophic structure; dimensional structure; structure of domination; forest ecosystems  
Вступ  
Стабільність умов зволоження має найбільший вплив 
на багатство підстилкової мезофауни в умовах лісів сте-
пової зони (Brygadyrenko, 2014). Для більшості видів 
мезофауни достатньо середньої зволоженості середови-
ща, але необхідна умова – стабільність гідрологічного 
режиму (Jabin et al., 2004). Необхідно, щоб зволоження 
було постійним протягом усього теплого періоду року 
(Bachinsky, 1962; Belgard, 1971). Гідрологічний режим 
підтримується на сталому рівні за умов середньої та ви-
сокої зімкненості крон деревного та чагарникового яру-
сів, а також покриття трав’янистих рослин (Grytsan, 
2000; Ivan’ko, 2009). З одного боку, вегетативні органи 
рослин унеможливлюють надмірне перегрівання 
поверхні підстилки прямими сонячними променями у 
середині дня, з іншого – через продихи рослин під 
лісовий намет надходить додаткова волога, піднята 
корінням із глибини понад один метр.  
Тіньова світлова структура насаджень забезпечує 
створення лісового мікроклімату, сприятливого для існу-
вання грибів і бактерій, здатних формувати специфічні 
сполуки у складі підстилки (Belgard, 1971; Grytsan, 2000), 
які збагачують опале листя на певних етапах ферментації 
речовинами, придатними до споживання сапрофагами. 
Отже, вплив світла на мезофауну може відбуватися не 
тільки безпосередньо, а й опосередковано.  
Розвиток трав’янистих рослин триває протягом сезо-
ну нерівномірно. Весняні лісові ефемери та ефемероїди 
можуть утворювати щільний покрив (Asarum europaeum L., 
Polygonatum multiflorum (L.) All., Pulmonaria obscura 
Dumort., Viola odorata L., V. hirta L., Convallaria majalis L. 
тощо), натомість на початку літа кількість вегетуючих 
видів та їх сумарне покриття істотно зменшується (домі-
нують Aegopodium podagraria L., Anthriscus sylvestris (L.) 
Hoffm., Stellaria holostea L., Glechoma hederacea L., 
Ballota nigra L.) через ущільнення листяного намету 
чагарників і дерев, а також зменшення кількості атмо-
сферних опадів, які здатні досягати поверхні ґрунту в 
середині сезону вегетації. Наприкінці літа підстилка та 
верхні горизонту ґрунту у більшості типів степових лісів 
висихають, що унеможливлює підтримання активності 
для значної частини видів безхребетних: тварини пере-
ходять у стан діапаузи. Восени у травя’ному покриві 
внаслідок поступового опадання листя чагарників і де-
рев оптимізується освітленість, зростає кількість опадів, 
що забезпечує можливість вегетації частини видів 
(у першу чергу Chelidonium majus L., Galium aparine L. 
та Stellaria media (L.) Vill.). Отже, керівною підсистемою 
лісу виступають деревний і чагарниковий яруси, підпо-
рядкованою – трав’янисті рослини. Підстилкові безхре-
бетні тварини змінюють свою чисельність (розмноження 
або загибель, горизонтальна або вертикальна міграція) у 
мінливих умовах рослинного покриву, який, у свою чер-
гу, формується під впливом атмосферних опадів, за пев-
них ґрунтово-рослинних умов.  
Комплексних досліджень, присвячених аналізу осно-
вних характеристик підстилкової мезофауни та викона-
них на значній кількості пробних ділянок, досі проведе-
но не достатньо (Stamps and Linit, 1997; Reynolds et al., 
2003; Sobek et al., 2009). Спостереження для декількох 
десятків пробних ділянок (Brygadyrenko, 2003, 2004; 
Brygadyrenko and Solovjov, 2007; Brygadyrenko and 
Komarov, 2008; Fedorchenko and Brygadyrenko, 2008; 
Moroz et al., 2011; Brygadyrenko et al., 2012; Faly and 
Brygadyrenko, 2014) не дозволяють установити загальні 
закономірності мінливості підстилкової мезофауни.  
Тому мета даної статті – оцінити загальні закономірності 
мінливості основних характеристик, трофічної, розмір-
ної, таксономічної структури та структури домінування 
угруповань підстилкової мезофауни у природних широ-
колистяних лісах степової зони України у градієнті зі-
мкненості крон дерев і покриття трав’янистих рослин.  
Матеріал і методи досліджень  
Обстежено пробні ділянки лісових екосистем на те-
риторії Дніпропетровської, Запорізької, Миколаївської, 
Донецької областей України, ліси 30–200-річного віку 
(2001–2014 рр.). Під час геоботанічного опису за станда-
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ртною методикою враховували ступінь зімкненості дере-
вного та чагарникового ярусів, покриття трав’яного біо-
геогоризонту для всіх рослин (для кожного виду окремо 
та для всіх видів певного ярусу разом). Проаналізовано 
339 лісових екосистем, детальну характеристику яких 
наведено у попередній публікації (Brygadyrenko, 2015).  
Ґрунтові пастки (500 мл із 20% розчином NaCl) пере-
віряли залежно від погодних умов кожні 5–7 діб протя-
гом 20–185 діб (від 3 до 24 вибірок на кожній пробній 
ділянці). Для порівняння структури угруповань мезофа-
уни підстилки аналізували 20-добові проміжки часу (се-
редина червня) по одному для кожної пробної ділянки. 
Різноманіття мезофауни (Shannon and Weaver, 1949; 
Pilou, 1977) та інші проаналізовані у статті характерис-
тики розраховували для 20-добового періоду середини 
червня. Домінантами вважали родини або ряди, які пе-
ревищували 3% сумарної чисельності мезофауни. Обро-
бку результатів здійснювали у пакеті програм Statistica 
8.0. На діаграмах показані медіана, 25–75% квартилі та 
окремі точки даних: так звані «викиди» (º) та «екстре-
муми» (*). У тексті наведено лише медіани характерис-
тик: саме вони, а не середні значення найпоказовіші для 
розподілу, який часто відхиляється від нормального. Для 
порівняння вибірок застосовано однофакторний диспер-
сійний аналіз, при цьому розбіжності між значеннями 
характеристик вважали достовірними за Р < 0,05.  
Результати та їх обговорення 
Вплив на підстилкову мезофауну зімкненості крон 
деревного ярусу  
Основні характеристики. Зімкненість крон дерев 
достовірно не впливає на чисельність підстилкової ме-
зофауни та кількість видів безхребетних у підстилці 
(рис. 1). Індекси різноманіття Шеннона та Пілоу мають 
тенденцію до підвищення у градієнті зімкненості крон 
дерев (від менше 50% до 90–100%), їх медіана зростає з 
1,5 до 3,5 та з 0,34 до 0,82 біт відповідно (рис. 1в, г).  
Трофічна структура. Відносна чисельність 
фітофагів (рис. 2а) має тенденцію до зростання з 0,5% у 
розріджених деревостанах (зімкненість менше 50%) до 
5% у лісах із зімкненим наметом (90–100%). Відносна 
чисельність сапрофагів і зоофагів мінімальна (медіана 
18% та 3%) у лісових екосистемах із розрідженим наме-
том (рис. 2б, в), має тенденцію до зростання у лісах із 
зімкненим деревостаном (40% та 18%). Відносна 
чисельність поліфагів у мезофауні, навпаки, за цих умов 
зменшується з 82% до 27% (рис. 2г). Кількість видів 
кожної із чотирьох розглянутих трофічних груп 
достовірно не змінюється у градієнті зімкненості крон 
дерев у широколистяних лісах степової зони (рис. 3).  
Структура домінування. Кількість рідкісних видів 
(менше 1,5% за чисельністю) максимальна за умов 
зімкненості крон 70–79% (рис. 4г), мінімальна – за 90–
100% зімкненості (рис. 4е). Мінімальна кількість домі-
нантних видів спостерігається за умов 80–89% зімкне-
ності крон (рис. 4д). У крайніх варіантах (за умов розрід-
женого намету із зімкненістю менше 50% та ущільненого 
деревостану із зімкненістю понад 90%) дослідженого 
градієнта спостерігається трансформація структури 
домінування угруповання підстилкової мезофауни 
(рис. 4а, е). Оптимальна структура домінування зареє-
стрована за умов зімкненості крон 70–79% (рис. 4г).  
Розмірна структура. Частка найменшої розмірної 
групи (менше 4 мм довжини тіла) максимальна у роз-
ріджених широколистяних лісах (медіана 73%, рис. 5а). 
Висота основного піка для розмірної групи 4–7 мм мак-
симальна (69%, рис. 5б) у широколистяних лісах із 50–
59% зімкненості крон, поступово зменшуючись до 19–
28% за умов 80–100% зімкненості крон (рис. 5д, е). Ча-
стка максимальних за розмірами тіла безхребетних (по-
над 20 мм) достовірно не змінюється у градієнті 
зімкненості крон дерев. Додаткові піки для розмірної 
групи 12–15 мм довжини тіла наявні у варіантах із 
розрідженими кронами дерев (до 50% та 50–59%, рис 5а, б). 
За умов 70–79% зімкненості крон дерев (рис. 5г) роз-
мірна структура підстилкової мезофауни наближається 
до оптимальної.  
Подібні закономірності прослідковуються і за роз-
мірною структурою підстилкової мезофауни за кіль-
кістю видів (рис. 6). Кількість видів мінімальної за 
розмірами групи мезофауни (менше 4 мм) достовірно не 
змінюється у градієнті зімкненості крон. Висота піка для 
групи 4–7 мм максимальна (11 видів) за умов 50–59% 
зімкненості крон (рис. 6б). В усіх градаціях наявні 1–
2 види безхребетних (медіана), довжиною тіла понад 
20 мм. Як і за чисельністю, за кількістю видів у розмірній 
структурі лісових екосистем із розрідженим наметом 
(менше 50%) також спостерігається додатковий пік для 
розмірної групи довжиною тіла 12–15 мм (рис. 6а).  
Таксономічна структура. При зростанні зімкненості 
крон дерев кількість видів домінантних родин і рядів 
безхребетних у підстилковій мезофауні достовірно не 
змінюється (рис. 7). Кількість видів мурах досягає мак-
симуму (медіана – 4 види) в умовах розрідженого дерев-
ного намету (50–59%, рис. 7б). Відносна чисельність 
мурах у підстилковій мезофауні максимальна (73%) та-
кож у розріджених деревостанах (менше 49%, рис. 8а), 
відносна частка Isopoda максимальна (медіана 40%) та-
кож за умов розрідженого деревного намету (50–59%, 
рис. 8б). За умов зімкнених деревостанів таксономічна 
структура на рівні рядів і родин стає більш вирівняною, 
у ній зникають домінанти, з відносною чисельністю по-
над 15% (рис. 8д, е). Відносна чисельність більшості 
домінантних родин і рядів у градієнті зімкненості крон 
дерев достовірно не змінюється.  
Вплив на підстилкову мезофауну покриття 
трав’яного ярусу  
Основні характеристики. Сумарна чисельність ме-
зофауни підстилки широколистяних лісів максимальна 
за умов двох крайніх варіантів розвитку трав’яного яру-
су: фрагментарний трав’яний ярус (зімкненість менше 
15%) – 103 екз./100 пастко-діб та щільний травостій 
(зімкненість 90–100%) – 141 екз./100 пастко-діб (рис. 9а). 
Мінімальна чисельність підстилкової мезофауни (медіа-
на – 16 екз./100 пастко-діб) реєструється за умов серед-
нього покриття трав’яними рослинами (45–59%, рис. 9а). 
Кількість видів, індекси різноманіття Шеннона та Пілоу 
(рис. 9б, в, г) достовірно не змінюються у градієнті по-
криття ґрунту трав’яними рослинами у широколистяних 
степових лісах.  
Трофічна структура. Відносна чисельність фітофагів 
(рис. 10а) у підстилковій мезофауні має тенденцію до 
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зменшення з 4–6% у широколистяних лісах із фрагмен-
тарним трав’яним ярусом (менше 45%) до 1% у лісах із 
щільним трав’яним покривом (понад 75%). Відносна 
чисельність сапрофагів, зоофагів і поліфагів (рис. 10б, в, г) 
достовірно не змінюється залежно від проективного по-
криття трав’янистих рослин у широколистяних лісах 
степової зони. Кількість видів фітофагів зростає в лісових 
екосистемах із середніми значеннями покриття трав’я-
нистих рослин (рис. 11а), а сапрофагів, зоофагів і полі-
фагів достовірно не змінюється (рис. 11б, в, г).  
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Рис. 1. Основні характеристики підстилкової мезофауни широколистяних 
лісів степової зони залежно від зімкненості крон деревного ярусу:  
а – сумарна чисельність (екз./100 пастко-діб), б – кількість видів,  
в – індекс Шеннона (біт), г – індекс Пілоу (біт); по осі абсцис –  
зімкненість крон деревного ярусу, по осі ординат –  
значення характеристик 
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Рис. 2. Трофічна структура (за чисельністю) підстилкової  
мезофауни широколистяних лісів степової зони залежно від зімкненості  
крон деревного ярусу: а – фітофаги, б – сапрофаги, в – зоофаги,  
г – поліфаги; по осі абсцис – зімкненість крон деревного ярусу,  
по осі ординат – частка трофічної групи в герпетобії (%) 
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Рис. 3. Трофічна структура (за кількістю видів) підстилкової  
мезофауни широколистяних лісів степової зони залежно від зімкненості  
крон деревного ярусу: а – фітофаги, б – сапрофаги, в – зоофаги,  
г – поліфаги; по осі абсцис – зімкненість крон деревного ярусу,  
по осі ординат – кількість видів в угрупованні  
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Рис. 4. Структура домінування підстилкової мезофауни широколистяних лісів степової зони залежно від  
зімкненості крон деревного ярусу: а – зімкненість крон дерев < 49%, б – 50–59%, в – 60–69%, г – 70–79%, д – 80–89%,  
e – 90–100%; по осі абсцис – частка виду в угрупованні (%), по осі ординат – кількість видів в угрупованні 
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Рис. 5. Розмірна структура підстилкової мезофауни широколистяних лісів степової зони залежно від зімкненості  
крон деревного ярусу: а – зімкненість крон дерев < 49%, б – 50–59%, в – 60–69%, г – 70–79%, д – 80–89%, e – 90–100%;  
по осі абсцис – довжина тіла особин (мм), по осі ординат – частка особин даної розмірної групи за чисельністю (%) 
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Рис. 6. Розмірна структура підстилкової мезофауни широколистяних лісів степової зони залежно від зімкненості 
крон деревного ярусу: а – зімкненість крон дерев < 49%, б – 50–59%, в – 60–69%, г – 70–79%, д – 80–89%, e – 90–100%;  
по осі абсцис – довжина тіла особин (мм), по осі ординат – кількість видів даної розмірної групи  
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Рис. 7. Таксономічна структура підстилкової мезофауни широколистяних лісів степової зони  
залежно від зімкненості крон деревного ярусу: а – зімкненість крон дерев < 49%, б – 50–59%,  
в – 60–69%, г – 70–79%, д – 80–89%, e – 90–100%; по осі абсцис – домінантні таксономічні групи,  
по осі ординат – кількість видів даної групи в угрупованні; Dif. – види інших таксономічних груп  
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Рис. 8. Таксономічна структура підстилкової мезофауни широколистяних лісів степової зони залежно  
від зімкненості крон деревного ярусу: а – зімкненість крон дерев < 49%, б – 50–59%, в – 60–69%, г – 70–79%,  
д – 80–89%, e – 90–100%; по осі абсцис – домінантні таксономічні групи, по осі ординат – частка даної групи  
в угрупованні за чисельністю (%); Dif. – види інших таксономічних груп  
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Рис. 9. Основні характеристики підстилкової мезофауни широколистяних 
лісів степової зони залежно від сумарного покриття трав’яного ярусу:  
а – сумарна чисельність (екз./100 пастко-діб), б – кількість видів, в – індекс 
Шеннона (біт), г – індекс Пілоу (біт); по осі абсцис – сумарне покриття 
трав’яного ярусу, по осі ординат – значення характеристик  
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Рис. 10. Трофічна структура (за чисельністю) підстилкової мезофауни ши-
роколистяних лісів степової зони залежно від сумарного покриття  
трав’яного ярусу: а – фітофаги, б – сапрофаги, в – зоофаги, г – поліфаги;  
по осі абсцис – сумарне покриття трав’яного ярусу, по осі  
ординат – частка трофічної групи в герпетобії (%)  
  
Структура домінування. Частка рідкісних видів 
(менше 1,5% за чисельністю) достовірно не змінюється у 
досліджених градаціях покриття трав’янистими росли-
нами (рис. 12). Структура домінування підстилкової 
мезофауни найбільшою мірою трансформована у край-
ніх варіантах розвитку трав’яного ярусу (рис. 12а, ж): за 
фрагментарного трав’яного покриву (менше 15%) та 
суцільного розвитку трав’яного ярусу (90–100%).  
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Рис. 11. Трофічна структура (за кількістю видів) підстилкової мезофауни 
широколистяних лісів степової зони залежно від сумарного покриття 
трав’яного ярусу: а – фітофаги, б – сапрофаги, в – зоофаги, г – поліфаги;  
по осі абсцис – сумарне покриття трав’яного ярусу,  
по осі ординат – кількість видів в угрупованні  
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Рис. 12. Структура домінування підстилкової мезофауни широколистяних 
лісів степової зони залежно від сумарного покриття трав’яного ярусу:  
а – сумарне покриття трав’яного ярусу <15%, б – 15–29%, в – 30–44%,  
г – 45–59%, д – 60–74%, e – 75–89%, ж – 90–100%; по осі абсцис – частка  
виду в угрупованні (%), по осі ординат – кількість видів в угрупованні 
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Розмірна структура. Частка найменшої розмірної 
групи (менше 4 мм) достовірно не змінюється у 
градієнті покриття трав’яних рослин, досягаючи макси-
муму в умовах 75–89% покриття трав’яної рослинності 
(рис. 13е). Медіана найчисельнішої розмірної групи (4–7 мм) 
достовірно зменшується з 37–74% в умовах 0–74% по-
криття трав’яної рослинності до 10–23% в умовах 75–
100% покриття трав’яного ярусу (рис. 13). Найбільші 
розмірні групи достовірно не змінюють своєї відносної 
чисельності у широколистяних лісах із різним покрит-
тям трав’яних рослин. Максимальна висота піка 
розмірної групи 4–7 мм за кількістю видів (8–10 видів) 
спостерігається у лісах із середнім (15–74%) покриттям 
трав’яного ярусу (рис. 14б, в, г, д), у той час як у крайніх 
варіантах (фрагментарної або надзвичайно щільної 
трав’яної рослинності, рис. 14а, е, ж) медіана для цієї 
розмірної групи зменшується до 6–7 видів.  
Таксономічна структура. У градієнті покриття 
трав’яної рослинності достовірних змін кількості видів 
для наймасовіших родин і рядів безхребетних підстилки 
не зареєстровано (рис. 15). Медіана кількості видів 
турунів максимальна для 15–29% зімкненості трав’яного 
ярусу (рис. 15б). Відносна чисельність Carabidae у про-
аналізованих градаціях покриття трав’яної рослинності 
достовірно не змінюється (рис. 16). Медіана відносної 
чисельності Formicidae максимальна (51%, рис. 16д) за 
умов 60–74% покриття трав’яної рослинності; за умов 
зменшення чи збільшення покриття відносна чисельність 
мурах має тенденцію до зниження (медіана 4–25% та 8–
30% відповідно). Медіана чисельності Isopoda макси-
мальна (21–38%, рис. 16б, в, г) за умов 15–59% покриття 
трав’яного ярусу; у лісових екосистемах із щільнішим 
травостоєм відносна чисельність Isopoda зменшується до 
3–7% (рис. 16д, е, ж). Чисельність інших таксономічних 
груп достовірно не змінюється.  
Таким чином у природних широколистяних лісах сте-
пової зони України основні характеристики підстилкової 
мезофауни залишаються досить стабільними, за умов 
зміни характеристик середовища відбувається поступова 
ротація видів усередині таксономічних (родин і рядів), 
трофічних або розмірних групп безхребетних тварин 
(Brygadyrenko, 2006, 2014, 2015a, 2015b).  
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Рис. 13. Розмірна структура підстилкової мезофауни широколистяних 
лісів степової зони залежно від сумарного покриття трав’яного ярусу:  
а – сумарне покриття трав’яного ярусу <15%, б – 15–29%, в – 30–44%,  
г – 45–59%, д – 60–74%, e – 75–89%, ж – 90–100%; по осі абсцис –  
довжина тіла особин (мм), по осі ординат – частка особин даної  
розмірної групи в угрупованні (%) 
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Рис. 14. Розмірна структура підстилкової мезофауни широколистяних  
лісів степової зони залежно від сумарного покриття трав’яного ярусу:  
а – сумарне покриття трав’яного ярусу <15%, б – 15–29%, в – 30–44%,  
г – 45–59%, д – 60–74%, e – 75–89%, ж – 90–100%; по осі абсцис –  
довжина тіла особин (мм), по осі ординат – кількість видів даної  
розмірної групи в угрупованні 
 
За висловом давньогрецького філософа Аристотеля, 
«Natura ablwrret vacuum» – «Природа не терпить пусто-
ти». Видовий склад конкретної лісової екосистеми може 
змінюватися, але незаповненої ніші (трофічної, розмірної 
чи будь-якої іншої), як правило, не залишається. Конку-
ренція між видами за ресурси середовища у лісах степової 
зони надзвичайно напружена, вона забезпечує підтриман-
ня сталості основних характеристик угруповань тварин-
них організмів підстилки (Brygadyrenko, 2014).  
У степовій зоні ця конкуренція посилюється за раху-
нок того, що лісова екосистема в цілому перебуває в 
умовах «географічної невідповідності» умовам місцепе-
ребування (Belgard, 1971), межує із зональною степовою 
або азональною лучною рослинністю, яка проникає під 
лісовий намет разом із притаманними для неї видами 
безхребетних тварин (Kulbachko et al., 2011). Отже, без-
хребетні тварини лісу конкурують у степовій зоні не 
лише між собою, а і з іншими видами, не характерними 
для лісів. Територіальне розташування лісової рослин-
ності по балках і долинах річок у Степу у багато разів 
посилює екотонний вплив на лісову підстилкову мезо-
фауну, а порушення зв’язків між лісами, їх «острівне 
розташування» не дозволяє тваринам ефективно мігру-
вати між окремими екосистемами (Didham, 1997; Hanski, 
1999). Більшість лісів степової зони не перебувають у 
клімаксовому стані, зазнають впливу людини, їх видо-
вий склад збагачується адвентивними видами, а отже, і 
мезофауна таких екосистем поступово змінюється 
(Butterfield and Malvido, 1992; Bulakhov et al., 2003; Pak-
homov et al., 2011). Зміни структури підстилкової мезо-
фауни відбуваються не тільки на нижніх щаблях трофіч-
ного ланцюга (на рівні фітофагів і сапрофагів). Вплив 
посилюється на другому, третьому та четвертому рівнях 
консументів (зоофаги першого та другого порядків, по-
ліфаги). За даними різних авторів, в окремих випадках 
відбувається посилення відмінностей між еталонними та 
трансформованими екосистемами на вищих рівнях тро-
фічної мережі (Rainio and Niemela, 2003; Oxbrough et al., 
2005; Pearce and Venier, 2006; Talbot et al., 2008; 
Cameron and Leather, 2012; Slipinski et al., 2012).  
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Рис. 15. Таксономічна структура підстилкової мезофауни широколистяних 
лісів степової зони залежно від сумарного покриття трав’яного ярусу:  
а – сумарне покриття трав’яного ярусу <15%, б – 15–29%, в – 30–44%,  
г – 45–59%, д – 60–74%, e – 75–89%, ж – 90–100%; по осі абсцис –  
домінантні таксономічні групи, по осі ординат – кількість видів даної  
групи в угрупованні; Dif. – види інших таксономічних груп 
 
 
Отже, виявлені у цій статті закономірності форму-
вання угруповань безхребетних тварин ілюструють фун-
даментальні принципи побудови багатовидових угрупо-
вань живих організмів: стабільність угруповання в ціло-
му за умов випадкової мінливості окремих його елемен-
тів. Механізм, який забезпечує таку стабільність, – кон-
куренція за ресурси середовища, поєднана з високими 
міграційною здатністю та темпами розмноження. 
Висновки  
Зімкненість крон дерев достовірно не впливає на чи-
сельність підстилкової мезофауни та кількість видів без-
хребетних у підстилці. Індекси різноманіття Шеннона та 
Пілоу мають тенденцію до підвищення у градієнті зім-
кненості крон дерев (від менше 50% до 90–100%), їх меді-
ана зростає з 1,5 до 3,5 та з 0,34 до 0,82 біта відповідно.  
Відносна чисельність сапрофагів і зоофагів мінімальна 
(медіана 18% та 3%) у лісових екосистемах із розрідже-
ним наметом, має тенденцію до зростання у лісах із зімк-
неним деревостаном (40% та 18%). Відносна чисельність 
поліфагів у мезофауні, навпаки, за цих умов зменшується 
з 82% до 27%. Кількість видів кожної трофічної групи 
достовірно не змінюється у градієнті зімкненості крон 
дерев у широколистяних лісах степової зони.  
У крайніх варіантах (за умов розрідженого намету із 
зімкненістю менше 50% та ущільненого деревостану із 
зімкненістю понад 90%) дослідженого градієнта спосте-
рігається трансформація структури домінування угрупо-
вання підстилкової мезофауни. Оптимальна структура до-
мінування зареєстрована за умов зімкненості крон 70–79%.  
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За умов 70–79% зімкненості крон дерев розмірна 
структура підстилкової мезофауни також наближається 
до оптимальної.  
Кількість видів мурах досягає максимуму (медіана – 
4 види) в умовах розрідженого деревного намету (50–
59%). Відносна чисельність мурах у підстилковій мезо-
фауні максимальна (73%) також у розріджених дерево-
станах (менше 50%), відносна частка Isopoda максималь-
на (медіана 40%) також в умовах розрідженого деревного 
намету (50–59%). За умов зімкнених деревостанів 
таксономічна структура на рівні рядів і родин стає більш 
вирівняною, у ній зникають домінанти з відносною 
чисельністю понад 15%. Відносна чисельність більшості 
домінантних родин і рядів у градієнті зімкненості крон 
дерев достовірно не змінюється.  
Чисельність мезофауни підстилки широколистяних 
лісів максимальна за умов двох крайніх варіантів роз-
витку трав’яного ярусу: фрагментарний трав’яний ярус 
(покриття менше 15%) та щільний травостій (покритя 
90–100%). Мінімальна чисельність підстилкової мезо-
фауни реєструється за умов середнього покриття 
трав’яними рослинами (45–59%). Кількість видів, 
індекси різноманіття Шеннона та Пілоу достовірно не 
змінюються у градієнті покриття ґрунту трав’яними 
рослинами у широколистяних степових лісах.  
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Рис. 16. Таксономічна структура підстилкової мезофауни широколистяних 
лісів степової зони залежно від сумарного покриття трав’яного ярусу:  
а – сумарне покриття трав’яного ярусу <15%, б – 15–29%, в – 30–44%,  
г – 45–59%, д – 60–74%, e – 75–89%, ж – 90–100%; по осі абсцис –  
домінантні таксономічні групи, по осі ординат – частка даної групи  
в угрупованні за чисельністю (%); Dif. – види інших таксономічних груп 
 
Кількість видів фітофагів зростає в лісових екоси-
стемах із середніми значеннями покриття трав’янистих 
рослин, а сапрофагів, зоофагів і поліфагів достовірно не 
змінюється. Частка рідкісних видів (менше 1,5% за 
чисельністю) достовірно не змінюється у досліджених 
градаціях покриття трав’янистими рослинами. Структура 
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домінування підстилкової мезофауни найбільшою мірою 
трансформована у крайніх варіантах розвитку трав’яного 
ярусу: в умовах фрагментарного трав’яного покриву 
(менше 15%) та суцільного розвитку трав’яного ярусу 
(90–100%).  
Медіана кількості видів турунів максимальна для 15–
29% покриття трав’яного ярусу. Відносна чисельність 
Carabidae у проаналізованих градаціях покриття 
трав’яної рослинності достовірно не змінюється. 
Медіана відносної чисельності Formicidae максимальна 
за умов 60–74% покриття трав’яної рослинності, Isopoda 
– за 15–59% покриття трав’яного ярусу.  
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